植物 分 类 学 报 3306) .521~536(1995) 


Acta Phytotaxonomica Sinica 


桔梗 科 的 地 理 分 布 :关于 分 布 中 心 问题 - 
洪 德 元 


中国 科学 院 植物 研究 所 系统 与 进化 植物 学 开放 研究 实验 室 ， 北京 100093) 


THE GEOGRAPHY OF THE CAMPANULACEAE:; 
ON. THE DISTRIBUTION CENTRES 


Hong De-yuan 
(Laboratory of Systematic and Evolutionary Botany, Institute of Botany; Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093) 


Abstract The distribution pattern of 44 recognized genera in the Campanulaceae (s. str. ) 
was analysed. Genera-contour lines were constructed, which showed three centres of fre- 
quency of genera; the Eastern Asiatic region, Cape region and the Mediterranean region. 
Thirteen genera are found in E. Asia: Adenophora , Asyneuma,Campanula, Campanumoea, 
Codonopsis, Cyananthus,Cyclocodon, Echinocodon Hong, Homocodon Hong, Leptocodon, 
Peracarpa, Platycodon, and Wahlenbergia. Twelve of the 13 genera (except for 
Echinocodon) can be found in a small area of SW. China ( E. & N. Yunnan, SW. Sichuan 
and SW. Guizhou). This is the most concentrated region of genera in the family. The Cape 
region has 10 genera: Craterocapsa, Merciera, Microcodon, Rhigiophyllum, Prismatocar- 
pus, Roella, Siphocodon, Teilera, Treichelia and Wahlenbergia. Although the figure is not 
very high, the region is also concentrated one of genera, considering its small area. The last 
region possesses 14 genera: Adenophora, Asyneuma, Campanula, Edraianthus, Feeria, Ja- 
sione, Legousia, Mindium, Petromarula, Physoplexis, Phyteuma, Sym phyandra , Tracheli- 
um and Wahlenbergia. The region is relatively large and the genera are rather evenly dis- 
tributed; a relatively concentrated area is the Balkan Peninsula, where there are nine gener- 
a. The three centres totally has 32 genera, taking up 73 percent of the total number of gen- 
era in the family. 

Kolakovsky's (1987) classification system of the Campanulaceae, the only one for the 
whole family since Schonland (1889), could not be accepted. Instead, the present author 


tentatively recognizes six generic groups in the family,i.e. the Cyananthus Group, with two 
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subgroups, the Cyananthus Subgroup and the Codonopsis Subgroup; the Platycodon 
Group, with two subgroups, the Platycodon Subgroup and the Campanumoea Subgroup; 
the Ostrowskia Group; the Wahlenbergia Group, with four subgroups, the Wahlenbergia 
Subgroup, the Prismatocarpus Subgroup ,the Siphocodon Subgroup and the Merciera Sub- 
group; the Jasione Group; the Campanula Group, with three subgroups, the Campanula 
Subgroup ,the Mindium Subgroup and the Musschia Subgroup. It is found that E. Asia pos- 
sesses four generic groups consisting of six subgroups, the highest among the three centres. 
Therefore, E. Asia is the centre of form diversity in the Campanulaceae. The evolutionary 
trends of 26 characters in the family were inferred based on the analysis of the outgroup, 
Polemoniaceae, and the reference to the related families, Cyphiaceae and Lobeliaceae. The 
character primitiveness index was calculated for each genus. The most primitive genus, 
Cyananthus, and most of relatively primitive genera are concentrated in E. Asia, with the 
highest average character primitiveness index of genera. The region could be considered as 
the centre of primitive forms, and the other two regions as the differentiation centres. SW. 
China (E. &. N. Yunnan, SW. Sichuan and SW. Guizhou), where 12 genera are found, is 
so-called Kan-Dian Old Land, and has been stable even since the Paleozoic , providing a con- 
dition for the differentiation of the primitive forms in the Campanulaceae. The present au- 
thor speculates that the differentiation and dispersal of primitive forms in the family took 
place not later than the end of the Cretaceous and the family originated ever earlier, but he 
considers that the origin place of this family can hardly be inferred, considering the distribu- 
tion pattern of the family and the distribution of the Polemoniaceae, Cyphiaceae and Lobeli- 
aceae. 

Key words Campanulaceae; Geography; Frequency centre; Centre of diversity; Centre of 


primitive forms; Evolutionary trends; Character primitiveness index 


摘要 ”对 桔梗 科 44 个 属 的 分 布 作 了 分 析 ,发 现 属 的 3 个 频 度 分 布 中 心 :东亚 区 (13 个 属 ), 开 普 区 (10 
个 ), 地 中 海区 (14 个 ) 。 东 亚 区 有 12 个 属 集 由 分 布 于 中 国 西 南部 (云南 东部 和 北部 ,四 川西 南部 和 人 贵州 西 
南部 ); 在 地 中 海区 属 的 分 布 相 对 均匀 , 但 巴尔 于 半岛 比较 集中 ,有 9 个 属 。 因 此 中 国 西南 部 是 桔梗 科 属 
的 最 集中 分 布 的 中 心 。 对 桔梗 科 作 了 尝试 性 的 划分 ,将 该 科 分 为 6 个 类 群 ,7 个 亚 类 群 。 东亚 是 类 群 和 亚 
类 群 最 集中 分 布 的 地 区 , 因此 可 以 称 为 类 型 的 多 样 性 中 心 .本 文选 择 Polemoniaceae 为 外 类 群 , 把 Cyphi- 
aceae 和 Lobeliaceae 作为 参考 类 群 ,并 考虑 一 般 承认 的 进化 原则 , 据 此 分 析 了 26 个 性 状 的 演化 趋势 , 进 
而 计算 出 每 一 个 属 的 性 状 原始 指数 ,并 据 此 确定 各 属 的 原始 性 和 进化 性 。 最 原始 的 属 和 大 部 分 比较 原 
始 的 属 分 布 在 东亚 ,因而 可 以 认为 东亚 ,特别 是 中 国 西南 部 ,是 桔梗 科 的 原始 类 型 中 心 。 这 个 地 区 也 就 
是 康 演 古 陆 的 所 在 地 ， 地 史上 一 直 稳定 ， 为 桔梗 科 原 始 类 群 的 分 化 提供 了 历史 地 理 背景 ,这 里 就 是 原始 
类 和 群 分 化 ,发 展 的 地 区 ,推测 桔梗 科 起 源 于 白垩 纪 , 但 具体 的 起 源 地 难于 判断 。 

关键 词 ”桔梗 科 ; 地 理 ; 频 度 中 心 ; 多 样 性 中 心 ; 原始 类 型 中 心 ; 进化 趋势 ; 性 状 原始 指数 























桔梗 科 作 为 桔梗 目的 核心 成 员 之 一 , 现在 趋向 采用 狭义 概念 ,也 就 是 说 Engler 系统 
(Schonland ,1889) 的 桔梗 科 已 被 分 割 为 5 个 科 ， 即 Campanulaceae, Cyphiaceae, 半边 莲 科 
Lobeliaceae, 五 膜 草 科 Pentaphragmataceae FI R 3E 4E F} Sphenocleaceae (Cosner et al. , 
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1994; Lammers, 1992; G. Dahlgren, 1989; Takhtajan. 1987; Dahlgren, 1983; Thulin, 
1975). 笔者 ( 洪 德 元 等 , 1991; 洪 德 元 , 1984) 已 经 接受 了 这 一 处 理 。 围绕 这 一 核心 类 群 ， 
王 面 一 些 科 是 否 应 作为 桔梗 目的 成 员 存在 分 歧 : 菊 科 Asteraceae，Brunoniaceae, 草 海 桐 科 
Goodeniaceae , Calyceraceae , Donotiaceae , 花柱 草 科 Stylidiaceae 以 及 睡 菜 科 Menyanthaceae 
(Lammers, 1992) 。 | 

狭义 的 桔梗 科 是 一 个 自然 的 类 群 。 尽 管子 房 有 上 位 ( 蓝 钟 花 属 Cyananthus) 和 下 位 之 
分 ， 但 细 钟 花 属 Le ptocodon 和 党 参 属 Codonopsis 却 界 于 其 间 ， 果 实 的 多 种 类 型 和 花粉 形 
态 的 多 种 类 型 均 可 找到 连接 的 桥梁 。 而 且 它们 有 一 个 共同 的 特征 ， 即 植物 体 具 乳 汁 。 桔梗 
科 是 一 个 很 多 型 的 科 , 但 类 型 之 间 的 联系 如 此 紧密 ,以 至 于 不 可 能 划分 为 多 少 自然 的 亚 
科 。 

桔梗 科 有 多 少 属 至 今 无 统一 意见 。 在 属 的 概念 上 前 苏联 学 者 持 分 裂 派 观点 ， 主 要 利 
用 风铃 草 属 Campanula, BOREL Asyneuma 等 属 果实 的 多 样 性 ,分 出 许多 属 。Fedorov( 
1957) 从 Campanula 中 分 出 Brachycodon, Popoviocodonia 和 Astrocodon; 从 Asyneuma 中 分 
出 Cryptocodon, Sergia, J3K3A Cylindrocarpa Rgl. 作为 属 的 地 位 。Kolakovsky (cf. Ko- 
lakovsky, 1987, 1986) 发 表 Annaea, Pseudocam panula, Theodorovia, Hemisphaea, 
Mzymtella, H yssaria 6 个 新 属 ,承认 Gadellia 作为 属 的 地 位 ， 并 于 1986 Æ (Kolakovsky 
1986) 恢 复 Favratia 属 。 不 仅 为 此 ,他 另 有 4 个 新 属 未 正式 发 表 . 这 样 , 仅 在 前 苏联 的 桔梗 
科 中 就 增加 了 18 个 属 。 照 这 一 趋势 ,桔梗 科 的 属 数目 是 庞大 的 。 在 另 一 端 ,也 许可 以 说 是 
归并 派 ,Tuyn(1960) 不 仅 把 Cephalostigma 和 Light footia 并 人 蓝 花 参 属 Wahlenbergia 中 ， 
而 且 甚 至 于 把 金钱 豹 属 Cam panumoea 也 归 人 Codonopsis 中 。 按 照 这 一 处 理 方式 ,桔梗 科 
中 许多 一 直 承 认 的 属 将 会 被 归并 ,估计 剩 下 的 属 不 会 超过 20 个 。 自 Schonland(1889) 确 认 
狭义 桔梗 科 31 属 以 来 尚 末 有 人 对 整个 桔梗 科 属 的 划分 作 过 修订 。Fedorov(1957) 和 Ko- 
lakovsky (1987) 那 种 根据 果实 形状 和 开裂 方式 上 的 微小 差异 成 立新 属 的 做 法 是 不 可 取 
的 , 那 将 导致 无 穷 的 新 属 出 现 。 依 笔者 看 ,上 述 18 个 属 没有 一 个 可 以 成 立 。 但 另 一 方面 ， 
Tuyn (1960) 的 处 理 也 不 能 完全 接受 。Campanumoea WILI R RR K a FR H RH 
Codonopsis、 而 且 其 间 花 粉 形态 上 的 差异 也 是 其 殊 的 ,Cam panumoea inflata C. javanica 
的 花粉 具 (4)5~7(8) 条 短 沟 , 而 C. lancifolia,C. celebica FIC. parviflora 的 花粉 则 为 3 了 筷 
沟 ; Codonopsis 的 花粉 则 具 6 一 8 RKA. HK, Campanumoea 的 前 两 种 和 后 三 个 种 之 间 
不 仅 花粉 上 有 明显 差异 , 而 且 体态 和 花 葛 裂 片上 也 有 明显 差异 。 所 以 Cam panumoea 不 仅 
应 和 Codonopsis 分 开 , 而 且 它 本 身 的 两 个 类 群 (前 两 种 和 后 三 种 ) 也 应 分 开 作 为 两 个 属 ， 
就 是 说 后 三 个 种 所 归 隶 的 轮 钟 花 属 Cyclocodon 应 该 恢复 ( 洪 德 元 , 未 发 表 )。 根 据 作者 的 
初步 研究 , 桔梗 科 应 该 包括 44 个 属 。 : 


1 分 布 格局 和 属 的 多 度 中 心 


桔梗 科 广 布 于 全 球 , 但 大 部 分 属 分 布 于 南北 两 半球 的 亚热带 和 温带 。 个 别 属 , 如 
Campanula, Jasione 和 Wahlenbergia Eik YRT HERH. Cam panula 伸 至 北极 圈 , 其 中 
C. uniflora 达到 北纬 80 ,在 所 有 44 个 属 中 ,仅仅 Campanula W Wahlenbergia 两 个 属 广泛 
分 布 ,两 者 都 跨越 南北 两 半球 和 东西 两 半球 ,几乎 是 世界 分 布 的 属 。 其 余 42 个 属 都 是 相对 
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狭 域 的 。 例如 比较 广泛 分 布 的 沙 参 属 Adenophora 主要 分 布 于 东亚 ,最 东 在 日 本 ,最 西 达到 
意大利 北部 ,最 南 位 于 印度 支那 的 北部 ,最 北 达到 波兰 。 许 多 属 是 非常 狭 域 分 布 的 ， 刺 葛 
BIB Echinocodon 仅见 于 中 国 湖北 西北 部 的 郧 西 县 和 汉中 盆地 的 安康 ; Zeugandra 只 生长 
于 伊朗 西部 的 Kermashah; Petromarula 只 在 希腊 的 克 里 特 岛 上 才 有 ;Musschia 和 Azorina 
分 别 只 发 现 于 大 西洋 东部 的 马 德 拉 群岛 和 亚 速 尔 群岛 ,Heterochaenia，Nesocodon 和 
Berenice 为 印度 洋 的 马 斯 克 林 群 岛 所 特有 (Fig. 1) 。 在 南非 开 普 敦 半岛 及 其 周围 的 狭小 区 
域 里 有 6 个 特有 属 ，Microcodon，, Siphocodon, Merciera, Treichelia, Theilera 和 Rhigio- 
phyllum, H, 桔梗 科 共 有 14 个 非常 狭 域 分 布 的 属 . 还 有 一 些 属 仅 分 布 于 某 一 山系 ,Fee- 
ria 为 非洲 西北 部 的 阿 特 拉 斯 山特 有 属 ;Physoplexis 仅见 于 阿尔 卑 斯 山东 南部 ;Curallaea 
限于 非洲 纳米 比 亚 西 南部 ; Craterocapsa 为 南非 的 拉 肯 斯 山特 有 ;Ostrowskia R RAF H 
米尔 和 天 山西 部 的 几 个 地 点 ;Homocodon 仅 分 布 于 横断 山东 南部 及 东南 缘 ;Leptocodon 仅 
仅 出 现 于 东 喜 马 拉 雅 山 和 横断 山南 部 。 合 起 来 , 狭 域 分 布 (限于 一 个 岛屿 ， 一 个 山系 ,甚至 
一 个 地 点 ) 的 属 占 桔梗 科 全 部 属 的 近 一 半 (21/44) 。 
由 图 2(Fig， 2) 可 见 , 桔 梗 科 集中 分 布 
于 三 个 区 (Takhtajan，1987)。 在 东亚 有 13 
个 属 ， 它 们 是 Adenophora, Asyneuma, 
Campanula, Campanumoea, Codonopsis, 
Cyananthus , Cyclocodon, Echinocodon, Ej 
花 属 Homocodon, Leptocodon, $8 $ 3 Jii 
Peracar pa , KREA Platycodon 98] Wahlenber- 
gia. 在 云南 北部 和 东部 .贵州 西南 部 和 四 川 
西南 部 这 一 狭小 的 区 域 里 ， 除 Echinocodon 
以 外 的 12 个 属 都 有 代表 ,等 属 线 达 到 12。 
因此 是 全 科 属 数 最 多 的 区 域 ,地 中 海地 区 是 
另 一 个 桔梗 科 集 中 分 布 的 地 区 ,这 里 有 14 
个 属 : Adenophora, Asyneuma, Campanula, 
图 1 桔梗 科 狭 域 特 有 属 (一 个 山系 、 Edraianthus, Feeria, Jasione, Legousia, 
Fig. 1 The Pru aide i ene Iii AUS genera Mindium, Petromarula, Physoplexis, Phy- 


in the Campanulaceae (Confined to a mountain range, is- 
land, or narrow area). 1. Echinocodon; 2. Homocodons 
3. Leptocodon; 4. Ostrowskia; 5. Zeugandra; 6. Petromaru- bergia 但 在 地 中 海 x. 属 的 频 度 分 布 比较 


lay 7. Physoplexisy 8. Feeria; 9. Musschia; 10, Azorina; 


11 一 13. Hetrochaenia, Bernice, Nesocodon; 14. Gunillaea, ” 均匀， 相对 集中 的 地 区 是 巴尔 干 半岛 从 希 


15~20. Merciera, Microcódon, Rhigiophyllum, 


Siphocodon, Theilera, Treichelias 腊 大 陆 部 分 向 北 至 罗马 尼 亚 南 部 , 这 里 有 9 


21. Crate - i j 7, indt 
raterocapsa. 个 属 (Feeria, Mindium, | Petromarula, 


























teuma, Symphyandra, Trachelium Wahlen- 








Physoplexis W Wahlenbergia 不 见于 这 一 地 区 ) 。 第 三 个 区 是 开 普 区 (位 于 南非 的 西南 部 )。 
这 里 有 Craterocapsa, Merciera, Microcodon, Prismatocarpus, Rhigiophyllum, Roella, 
Siphocodon, Theilera, Treichelia 和 Wahienbergia。 因 此 ， 从 植物 区 系 区 来 说 ,东亚 区 , 地 
中 海区 和 开 普 区 是 桔梗 科 三 个 属 的 多 度 中 心 , 但 因为 在 东亚 区 和 地 中 海区 面积 较 大 ,而 
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属 的 分 布 又 不 均匀 ,在 东亚 区 以 西南 部 ( 即 中 国 西南 部 ) 最 集中 ,在 地 中 海区 以 巴尔 干 半岛 
最 集中 。 因此 更 确切 地 说 ,中 国 西南 部 ,巴尔 干 半岛 和 开 普 区 是 桔梗 科 三 个 属 的 多 度 中 
心 。 在 这 三 个 中 心 以 外 , 高加索 及 其 邻近 的 南部 地 区 ,天 山 和 帕 米 尔 山脉 ,北美 西部 有 较 
多 的 属 , 但 都 不 超过 5 个 。 












































图 2 ”桔梗 科 等 属 线 图 示 三 个 属 的 频 度 中 心 :中 国 西南 部 \ 开 普 区 和 巴尔 干 半岛 
(数字 表示 属 的 数目 ) 
Fig. 2 Genera-contour lines of the Campanulaceae, showing three frequency centres of genera: 
SW China, the Cape region, the Balkan Peninsula. 
The figures— the number of genera. 


就 特有 属 而 言 ， 东 亚 有 Echinocodon, Leptocodon, Homocodon, Platycodon4 个 属 ， 为 
中 国 西 南部 特有 的 属 只 有 Homocodon; 为 地 中 海区 特有 的 仅 有 Feeria 和 Petromarulas B 
尔 干 半岛 则 没有 特有 属 。 但 是 在 开 普 区 , BR Wahlenbergia 和 Craterocapsa 以 外 的 8 个 属 全 
是 特有 属 ,而 这 8 个 属 中 除 Prismatocar pus 和 Roella 以 外 的 6 个 属 都 仅 限 于 开 普 敦 半岛 
及 其 周围 的 狭小 区 域 里 。 因 此 开 普 区 是 特有 属 最 集中 的 区 。 


2 多 样 性 中 心 


Schonland(1889) 把 桔梗 科 ( 他 作为 族 处 理 ) 划 分 为 三 个 亚 族 , 即 萌 果 在 下 位 部 分 孔 裂 
或 不 裂 的 风铃 草 亚 族 (Campanulinae) ,包括 11 属 ,主要 分 布 于 地 中 海区 ; BRE E LARA 
发 裂 和 在 上 位 部 分 盖 裂 兼 在 下 位 部 分 纵 裂 的 兰花 参 亚 族 Wahlenberginae, 包括 17 属 , 主 
要 分 布 于 东亚 和 南非 SR DUM AL HOA 5 HR H E B9 SEE 
(Platycodinae) , 仅 包含 3 个 属 , 东亚 的 Platycodon, HAER Microcodon 和 大 西洋 马 德 拉 群 
岛 的 Musschia。 虽然 这 样 的 划分 此 后 受到 各 种 批评 和 反对 , 但 此 后 70 年 没有 人 对 整个 科 
的 次 级 划分 作 过 尝试 .Fedorov(1957) 提 出 一 个 与 Schonland(1889) 出 人 悬殊 的 系统 , 但 仅 
考虑 前 苏联 境内 的 19 个 属 ( 按 我 的 处 理 , 仅 有 13 个 属 ) 。 他 把 这 13 个 属 归 成 8 个 族 , 除 
Campanuleae (Symph yandra, Adenophora) 和 Wahlenbergieae(Codonopsis, Platycodon) 外 
ERT 6 个 新 族 , 即 Peracarpeae Fed. ( 4X —JB » Ostrowskieae Fed. 〈 仅 一 属 ) Michaux- 
ieae Fed. 〈 仅 一 属 ) Phyteumateae Fed. (Phyteuma 和 Asymeuma), Edraiantheae Fed. 
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〈 仅 一 属 ) 和 Jasioneae Fed. € 仅 一 属 ) 。 

按照 这 一 处 理 , 整 个 桔梗 科 的 族 数 将 会 有 20 以 上 ， 而 族 间 界 限 不 清 ,这 在 理论 上 和 
实用 上 都 是 不 可 取 的 。 而且, 桔梗 科 花 粉 形态 研究 的 结果 已 经 揭示 , Wahlenbergia 和 
Codonopsis 及 Platycodon 之 间 在 花粉 形态 上 差异 显著 , 继续 把 Codonopsis, Plalycodon 等 
属 放 在 Wahlenbergieae 中 是 不 恰当 的 。 

比 Fedorov(1957) 走 得 更 远 的 是 Kolakovsky(1987)。 他 把 桔梗 科 划 分 为 4 个 亚 科 , 即 
Prismatocarpoideae, Canarinoideae, Wahlenbergioideae 和 Campanuloideae, 并 进一步 把 后 
两 个 亚 科 各 分 为 9 个 族 。 对 于 这 一 系统 ,除了 说 它 并 没有 比 林 奈 二 百 多 年 前 的 分 类 法 有 多 
少 进步 (只 不 过 林 奈 选 择 雄 蕊 数目 , 而 Kolakovsky 似乎 只 看 到 果实 ) 外 ,不 值得 加 以 详细 
评论 。 

桔梗 科 的 成 员 在 花序 花冠 . 子 房 位 置 , 特别 是 果实 开裂 方式 上 表现 出 很 大 的 多 样 
性 。 近 年 的 研究 表明 ,桔梗 科 的 花粉 形态 多 种 多 样 , 尤 其 值得 提出 的 是 ,不 同 的 花粉 类 型 
与 外 部 形态 是 高 度 相关 的 , 因而 具有 很 高 的 系统 学 价值 ( 洪 德 元 等 ,1991; Dunbar, 
1984, 1975; Avetisjan 1967; Erdtman 1952) 。 桔 梗 科 的 染色 体 在 基数 和 人 悦 性 上 亦 是 多 样 
83, ABER x= 6,7 连续 直至 x 二 13,15,17。 在 尝试 科 的 次 级 划分 时 , 除 重视 果实 的 特征 
外 ,不 能 不 重视 花粉 的 资料 ,最 理想 的 分 类 系统 应 该 是 考虑 多 方面 证 据 ， 特别 注意 相关 
的 性 状 。Thulin(1974) 特 别 强 调 花 粉 资料 在 桔梗 科 次 级 划分 中 的 重要 性 。 他 指出 ,Schon- 
land (1889) 的 3 个 亚 族 ,在 花粉 形态 上 是 异 质 的 .例如 ,Wahlenberginae 中 东亚 的 属 的 花粉 
具 沟 ,而 南非 的 属 的 花粉 具 孔 , 虽然 它们 的 果实 都 是 上 位 部 分 着 裂 , 但 必须 予以 区 分 。 
Schonland (1889) 的 Platycodinae 所 包含 的 Platycodon (东亚) 具有 多 和 孔 沟 的 花粉 ，Mi- 
crocodon 南非) 则 具有 3 孔 的 花粉 ,显然 它们 应 归 为 不 同类 群 ， 而 Musschia( 马 德 拉 群 
岛 ) 则 不 仅 花粉 具 3 孔 ， 而 且 果实 在 下 位 部 分 的 肋 间 横 有 裂 ,更 不 应 该 和 它们 混在 一 起 。 

按照 这 一 原则 ,对 44 个 属 作 了 尝试 性 的 非 正式 归 群 : 

Group 1. Cyananthus ”全 为 多 年 生 草本 ; 花 5 数 , RRA 4936 子 房 上 位 , 半 下 位 
至 下 位 ; MARTE ESRD ARs 花粉 多 沟 〈4 一 10) , 沟 长 或 短 , 外 壁 有 小 穿孔 ， 细 
网 纹 , 具 瘤 状 或 刺 状 突起 ; 染色 体 基数 x 一 7 或 8, 至 今 未 发 现 多 信 体 。 全 都 分 布 于 东亚 和 
伊朗 - 土 兰 区 的 东部 。 可 分 为 两 个 亚 类 群 : 

Subgroup 1a. Cyananthus {X Cyanànthus 一 属 。 其 特点 是 花药 粘 合 ,， 子 房 完 全 上 
位 。 

Subgroup 1b. Codonopsis ”包括 Codonopsis, Echinocodon 和 Leptocodon。 花 药 分 离 ; 
子 房 多 少 下 位 。 

Group 2. Platycodon 全 为 多 年 生 草 本 ; 花 5 数 , 侦 兼 4 或 6 数 ; 子 房 下 位 ,或 对 花 
SMEJEM: MRH EER HRR HSER NE ,或 为 浆果 ;花粉 多 孔 沟 ， 
3 孔 沟 , 沟 长 或 短 ， 外 壁 具 刺 和 条 纹 , 无 穿孔 ; 染色 体 基数 x 一 8，9, 二 倍 体 或 x 王 17。 除 
Canarina 间断 分 布 于 东非 和 加 那 利 群岛 外 (Hedberg，1961)， 均 分 布 于 东亚 和 东南 亚 。 

可 分 为 两 个 亚 类 群 : | | 

Subgroup 2a. Platycodon {X Platycodon —]Bj. WER A S1ESERUH EIE 花粉 具 
多 条 长 孔 沟 。 
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Subgroup 2b. Campanumoea ”包括 Cam panumoea, Canarina 98 Cyclocodon . RE + 1E, 
33 或 多 孔 沟 , 沟 长 或 短 。 

Group 3. Ostrowskia — 多 年 生 草 本 ; 4E ? 数 , 子 房 下 位 ; BURA (下 位 部 分 ) 孔 
Bl, 孔 可 多 达 10 +s 花粉 具 5 短 沟 , 外 壁 具 痛 状 突起 ， 不 具 刺 ,染色 体 基 数 x 二 17。 仅 Os- 
trowskia 一 属 。 

Group 4. Wahlenbergia ”这 是 一 个 大 而 可 能 仍然 庞杂 的 类 群 ,包括 多 年 生 或 一 年 
ABA, 或 为 灌木 ; 花 5 数 ; 子 房 下 位 ; 果 为 葬 果 或 为 不 开裂 的 干果 , 薄 果 开裂 方式 多 
样 , 或 顶端 (上 位 部 分 ) 半 裂 或 盖 裂 ,或 侧面 (下 位 部 分 ) 纵 裂 ; 花粉 全 为 3 孔 , 外 壁 具 刺 , 刺 
间 为 条 纹 ; 染色 体 基数 x 一 7,8,9 0 17. BRWahlenbergia 几乎 为 全 球 分 布 外 ,其 它 各 属 都 
限于 非洲 南部 以 及 邻近 的 马达 加 斯 加 和 马 斯 克 林 群 岛 ， 多 数 为 开 普 区 所 特有 。 这 一 类 群 
花粉 形态 相当 一 致 ,而 果实 多 样 ,但 以 果实 的 类 型 作为 划分 一 级 类 群 的 依据 似乎 不 够 充 
分 , 暂 作 一 个 类 群 看 待 ,但 可 分 为 几 个 界线 不 很 分 明 的 亚 类 群 。 

Subgroup 4a. Wahlenbergia 包括 Berenice, Gunillaea , Heterochaenia , Microcodon , 
Nesocodon , T heilera 和 Wahlenbergia. HRW HAMAR FR. 

Subgroup 4b. Prismatocarpus ”包括 Craterocapsa, Namacodon 和 Prismatocar pus. 
萌 果 在 侧面 ( 下 位 部 分 ) 纵 裂 。 

Subgroup 4c. Siphocodon ”包括 Rhigiophyllum, Roella, Siphocodon 和 Treichelia. 
38 TEDUS LAS) 2A. 

Subgroup 4d. Merciera {X Merciera 一 属 . 子 房 不 完全 2 室 , 基 底 胎 座 ,胚珠 仅 1 一 
4 枚 : 果 为 不 裂 干果 , 常 仅 具 1 WAF. 

Group 5. Jasione ”多 年 生 草 本 ; 头 状 花 序 ; 花 冠 5 裂 至 基部 ,裂片 条 状 ; 花药 基部 粘 
A 子 房 2 室 ; BR. RCL AS) HR 花粉 3 孔 , 外壁 具 刺 ， 刺 间 具 条 状 纹饰 ; p 
ERE x— 6.7. ZIZARE. DU Jasione 一 属 ,分 布 于 地 中 海区 和 环北 方 区 的 欧洲 部 分 。 

Group 6. Campanula — 多 年 生 和 一 年 生 草本 , 或 为 灌木 ; 花 5 数 , 稀 更 多 ; 子 房 下 
位 ; 果 为 靖 果 ,侧面 (下 位 部 分 ) 孔 裂 ; 花 粉 3 一 4 孔 或 为 散 孔 ,外 壁 具 刺 , 刺 间 为 条 状 纹饰 。 
染色 体 基 数 从 x 一 7,8 一 直到 x 一 13,15,17。 这 是 一 个 最 大 ,但 相信 是 比较 自然 的 类 群 ,分 
布 于 北半球 ,尤其 集中 于 地 中 海区 。 如 下 几 个 亚 类 群 大 致 可 以 辨认 ， 

Subgroup 6a. Campanula “” 花 5 数 ; 菇 果 侧 面 ( 下 位 部 分 ) 孔 裂 。 包 括 Adenophora, 


Asyneuma, Azorina, Campanula, Edraianthus, Feeria, Githopsis , Hetercodon, Homocodon, 








Legousia, Peracarpa, Petromarula, Physoplexis, Phyteuma, Symphyandra, Trachelium, 
Triodanis, Zeugandra. 

Subgroup 6b. Mindium JẸ 8 一 10 $G E557 BLE ALD MRM TERDILAR. 
仅 一 属 ，Mindium， 分 布 于 地 中 海区 东部 和 伊朗 - 土 兰 区 西部 。 

Subgroup 6c. Musschia 765 数 ; 藉 果 在 侧面 (下 位 部 分 ) 的 助 间 横 裂 。 仅 一 属 
Musschia ,为 马 德 拉 群 岛 所 特有 。 

在 上 述 的 6 个 类 群 中 ,东亚 占有 4 个 类 群 , 4 个 亚 类 群 。 其 中 Cyananthus 群 和 Platy- 
codon 群 主要 分 布 于 东亚 ,而 且 不 在 开 普 区 和 地 中 海区 出 现 。 开 普 区 只 有 一 个 类 群 ， 
Wahlenbergia 群 ,但 这 个 类 群 包括 4 个 亚 类 群 。 地 中 海区 占有 3 个 类 群 ,2 个 亚 类 群 ( 表 
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TD) 。 因 此 ,从 类 群 数目 分 布 来 看 ,东亚 第 一 , 地 中 海区 第 二 , 开 普 区 第 三 。 就 亚 类 群 而 论 , 如 
果 把 单 型 的 类 群 算 作 一 个 亚 类 群 , 那 末 东亚 区 有 6 个 亚 类 群 , 开 普 区 有 4 个 , 地 中 海区 也 
是 4 个 , 东亚 区 也 占 第 一 位 。 因 此 桔梗 科 最 大 的 多 样 性 中 心 在 东亚 区 。 


Table 1 A tentative subdivision and the distribution of groups in the Campanulaceae 



































Group and Subgroup E. Asia Cape Mediterranean notes 
Group 1,Cyananthus 
Subgroup 5 
la Cyananthus + 2 also in W. Himalayas 
M riis also in W. "Himalayas 8. 
(3 genera) C. Asia 
g 
Group 2, Platycodon 
Subgroup 
2a Platycodon + endemic 
(one genus) 
2b Campanumoea + also in S. & SE. Asia, 
(3 genera) E. Africa &. Canaria Is, 
Group 3, Ostrowskia endemic to C. Asia 
(one genus) 
Group 4, Wahlenber- 
gia 
Subgroup 
4a Wahlenbergia + + + nearly cosmopolitan 
(7 genera) 
4b Prismatocarpus + also in tropical Africa 
(3 genera) 
4c Siphocodon + endemic 
(4 genera) 
4d Merciera + endemic 
(one genera) 
Group 5,Jasione + also in Europe 
(one genus) 
Group 6,Campanula 
Subgroup Common in N. Hemi- 
6a Campanula + " 
(18 genera) iioi Titani 
6b Mindium also in Irano-Turanian re- 
Cone genus) gun 
6c Musschia Madeira Is. 
(one genus) 


3 ”原始 类 型 分 布 中 心 


要 确定 原始 类 型 的 分 布 中 心 , 当然 首先 要 确定 原始 类 型 和 进化 类 型 ,而 这 又 必需 先 探 
讨 科 的 进化 趋势 。 至 今 尚未 有 人 全 面 .系统 地 探讨 过 桔梗 科 的 系统 发 育 和 进化 问题 。 
Avetisjan《(1967) 提 出 具 长 沟 的 花粉 比 具 孔 的 花粉 原始 。 她 (Avetisjan 1986) 还 提出 了 由 具 
Y9 3E CCyananthus) 2 By RS 35 4E Platycodon) RC Jg ARBIL X (Campanula) Ek fi 
至 具 散 孔 花 粉 (Campanwula americana) 的 趋势 。 Thulin( 1974) 也 赞同 具 长 沟 花 粉 是 原始 类 
型 的 看 法 。 洪 德 元 和 马 黎明 (1991) 构 划 了 桔 醒 科 进化 的 轮廓 ， 认 为 该 科 中 子 房 由 上 位 逐 
渐 演变 为 下 位 菇 果 由 项 端 ( 上 位 部 分 ) 州 裂 至 侧面 (下 位 部 分 ) 各 式 开裂 ;染色 体 基 数 由 
x 一 7 入 生出 x 二 8, x 一 9,x 二 6 及 其 他 基数 ; 花粉 由 长 沟 演变 为 孔 沟 或 短 沟 ,最 后 演变 为 
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ATER- IR RECETTE RE. KHER IP HEISE IE YR CEA RU FRR. E 
科 系 统 位 置 并 不 孤立 。Lobeliaceae,， Cyphiaceae, Sphenocleaceae 以 及 Pentaphragmatacere 
都 和 它 有 密切 关系 ， 共同 组 成 桔梗 目的 核心 成 员 。 但 是 它们 的 大 多 数 性 状 都 比 桔梗 科 更 
为 特 化 ,把 它们 作为 外 类 群 并 不 最 合适 。 我 们 发 现 , 花 获 科 (Polemoniaceae) 和 桔梗 科 ， 特 
别 和 Cyananthus 属 非 常 近 缘 。 仔 细 比 较 分 析 它 们 的 性 状 , 我 们 发 现在 Polemoniaceae 和 
Cyananthus 之 间 ， 除 Polemoniaceae RAL» 花冠 旋转 而 非 镖 合 状 ， 雄 蔓 插 生花 冠 简 上 
而 非 与 花冠 分 离 , 再 加 上 花粉 形态 上 的 差异 以 外 ,其 间 再 难 找到 分 明 的 区 别 点 ,因而 把 
Polemoniaceae 作为 桔梗 科 的 外 类 群 是 合适 的 。 由 于 Cyphiaceae, Lobeliaceae 等 与 桔梗 科 有 
密切 的 关系 ， 因 而 在 分 析 性 状 演化 趋势 时 也 可 以 用 它们 作 参 考 。 当 然 ， 在 分 析 时 我 们 也 
考虑 一 般 承 认 的 演化 趋势 。 

根据 上 述 原则 ,我 对 一 些 主要 性 状 的 演化 作 些 阐述 。 在 外 类 群 和 参考 类 群 中 , 花 都 是 
5 基数 的 ,因而 5 基数 是 原始 的 。 外 类 群 中 子 房 上 位 ,因而 我 们 认为 桔梗 科 中 子 房 由 上 位 
演变 为 下 位 ,这 也 符合 一 般 的 原则 。 外 类 群 中 子 房 2 一 5 室 , 我们 有 理由 认为 子 房 室 数 由 
多 变 少 ,在 开 普 区 的 Merciera 中 子 房 不 完全 2 室 是 发 展 的 最 高 阶段 。 在 外 类 群 和 参考 类 
群 的 大 多 数 成 员 中 , 果实 均 为 萌 果 ， 并 在 顶端 尖 裂 ;在 桔梗 科 中 干果 ,浆果 均 可 认为 是 往 
生 的 性 状 状态 。 虽然 在 花 获 科 中 找 不 到 类 似 于 桔梗 科 的 花粉 , 但 是 Cyphiaceae 的 
Parishella 属 ( 分 布 于 加 里 福利 亚 ) 的 花粉 和 桔梗 科 Cyananthus 属 的 花粉 难以 区 分 ， 都 具 
多 条 长 沟 , 外壁 具 瘤 状 突 起 , 突起 之 间 具 穿孔 和 细 网 状 纹饰 。 这 样 , 我们 同意 Avetisjan 
《1986,1967) 和 Thulin( 1974) 的 意见 ,Cyananthus 和 Codonopsis 中 那 种 具 多 条 长 沟 的 花 
粉 是 原始 的 , 具 孔 的 花粉 是 进化 的 。Takhtajan (1959) 提 出 的 花粉 进化 一 般 原则 也 是 这 样 
的 。 最 后 ,关于 染色 体 数目 , 洪 德 元 和 马 黎 明 (1991) 首 次 提出 x —7 是 桔梗 科 中 最 原始 的 
基数 ,其 理由 是 (1) 外 类 群 花 苑 科 有 两 个 属 CPhlozr 和 Hugelia) 的 基数 x 一 7,Lobeliaceae 中 
以 x=7 为 主 ; (2) 被 子 植物 多 数 亚 纲 的 原始 基数 为 x 二 7(Raven 1975)。 特 别 应 该 强调 的 
是 ,上 述 各 性 状 状 态 彼此 相关 。 而 且 上 述 几 个 性 状 的 原始 状态 都 在 Cyananthus 属 中 汇合 。 
这 大 概 一 方面 说 明 上 述 推论 是 符合 自然 的 , 另 一 方面 说 明 Cyananthus 是 一 个 具有 较 多 原 
始 性 状 状态 的 属 。 

为 比较 客观 地 评价 属 的 原始 性 ,这 里 引用 性 状 原始 指数 概念 (Hong，1984)。 表 2 是 
对 各 性 状 演化 趋势 的 具体 说 明 ， 并 且 给 每 一 个 性 状 状态 确定 一 个 原始 指数 ， 最 原始 的 状 
态 的 指数 为 5, 离 原始 状态 愈 远 ,指数 愈 低 。 表 3 是 根据 表 2 确定 的 每 个 属 各 性 状 的 原始 
指数 及 每 个 属 的 性 状 原始 指数 。 

当然 , 在 确定 某 一 具体 性 状 的 指数 上 可 能 带 有 一 定 的 主观 因素 。 例 如 , 笔者 认为 花 
苯 具 附属 物 是 衍生 性 状 , 这 一 性 状 状态 的 指数 应 该 比 无 附属 物 的 状态 (5) 低 ,但 应 该 低 多 
少 , 3, 2 还 是 4? 这 里 可 能 带 有 一 定 程度 的 主观 性 。 但 是 , 我 认为 花 苯 无 附属 物 这 一 性 状 
的 指数 比 具 附属 物 的 高 则 是 客观 的 。 又 如 , 在 Mindium 和 Ostrowskia 中 ， 花 基数 高 于 5， 
分 别 为 8 一 10 和 7。 综观 所 有 双子 叶 植 物 ,特别 是 与 桔梗 科 多 少 有 亲缘 关系 的 类 群 ,高 基 
数 是 一 个 衍生 的 性 状 状态 ,因而 指数 应 低 于 5. 但 是 应 该 低 多 少 , 这 种 判断 则 可 能 带 有 
人 为 随意 性 。 而且, 将 来 的 分 子 系统 学 和 发 育 生物 学 研究 有 可 能 证 明 , 一 个 基因 或 一 个 
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基因 家 族 (gene family) fry 28 7 wea REER AL» tf fI D 3X P8 BY PB Hk 
裂片 数 .雄蕊 数目 、 子 房 室 数 等 性 状 上 都 给 了 低 指 数 , 这 就 造成 这 两 个 属 的 指数 大 大 降低 
了 。 这 是 否 合理 ?但 是 ,只 要 我 们 对 桔梗 科 各 性 状 的 演化 趋势 的 推论 是 站 得 住 脚 的 , 表 2 在 
原则 上 就 是 可 以 接受 的 , 表 3 也 在 原则 上 是 客观 的 。 这样， 我 们 对 各 个 属 的 原始 性 就 有 一 
个 具体 的 数值 标准 , 大体 上 可 以 相互 比较 。 

有 5 个 属 ,由 于 我 们 掌握 的 资料 不 全 , 缺 项 太 多 。 计 算 它 们 的 性 状 原始 指数 尚 不 现 
X, 故 暂 不 考虑 。 它 们 是 Craterocapsa, Feeria, Theilera,Treichelia 和 Zeugandra. 


Table 2 Character states and their primitiveness indices in the Campanulaceae 

































































character states and primitiveness index 
erect climbing annual shrub shrub with 
habit perennial perennial needle leaves 
(5) (4) (3) (3) a» 
alternate opposite verticillate rosulate 
Phyllerms (5) (3) OD) @ 
e solit: itate solitary, 
inflorescence ey Ge a ) outside of axil 
——ü» 
lobe 5 4 >5 
number (5) (3) (3) 
calyx 
appendix or absent present 
lobe dentes (5) (3) 
5 4 >5 
lobe number 6) (3) a 
corolla 
depth of campanulate cleft nearly to base 
division (5) (3) 
number of stamens $ : m 
(5) (3) (3) 
free coherent connate 
(5) (3) (1) 
fil non-dilatate dilatate 
‘laments (5) (3) 
glabrous villose 
(5) (3) 
he free coherent 
one ©) (3) 
siti superior half-inferior inferior 
I 《5) (4~2) a) 
ovary 
locule 5 4or 25 3 2 1 
number (5) (4) (3) (2) a) 
disc absent free glands disc 
{5) (3) a) 
jisa axile axile , but ovules pendulous basal 
P 6» G (2) 
capsule apical TERETE capsule dehiscent 
dehiscent valves : 5 by lateral 
n E indehiscent 
{ruit by apical opposite pore or segment ， 
valves calyx lobes a» or by apical lid 
(5) (4) oOx 
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Cont. 
b numerous less than 10 
so (5) . (3) 
sional lok compressed compressed 
shape (5) (4) or winged and winged 
seeds (3) 0) 
reticulate striate Or reticulate striate with 
but with secondary secondary 
seed-coat 
sculpture sculpture 
(5) (3) a) 
longicolpate brevi-colpate or 3-colporate porate panporate 
aperture longicolporate B) (D QD 
(5) (4) 
verrucate or verrucate spinulose spinules basally divided smooth 
pollen spinulose (5) (3) (2) (2) 
A microperforate absent 
perforation | (5) a» 
pt fine-reticulate striate or proccessed 
DE (5) (3) 
x 7 60r 8 9 10 11 
(5) (4) (3) (2) a) 
Spomenomes diploid lyploid (x>11) 
A iploi oid (x 
ploidy 5 D 





由 表 3 可 见 , 性 状 原始 指数 最 高 的 属 (Cyananthus) 和 大 多 数 比 较 高 的 属 , Lep- 
tocodon, Codonopsis, Platycodon, Campanumoea ,C yclocodon 和 Echinocodon 集中 分 布 于 东 
亚 区 ,此 处 还 有 广泛 分 布 的 Wahlenbergia 和 Camzanxla。 它 们 的 性 状 原始 指数 都 超过 4, 9， 
EFEK, RAMANA Wahlenbergia 和 Microcodon ,超过 4. 0, 分 别 为 4. 46 和 4.18, 在 排 
序 中 ,它们 分 别 占 第 4 和 第 6 位 .在 地 中 海区 ,只 有 Campanula 属 达到 了 4. 08, 58 9 位 。 
再 看 各 地 区 属 的 性 状 原始 指数 平均 值 。 东 亚 13 个 属 的 平均 值 为 4. 16; 开 普 区 为 3. 81; 地 
中 海区 为 3. 77。 东 亚 属 的 性 状 原始 指数 平均 值 远 远 高 于 其 它 两 个 区 , 开 普 区 略 高 于 地 中 
海区 ,后 者 是 最 低 的 。 这 就 是 说 ， 东 亚 区 保留 着 最 多 的 原始 的 属 ， 开 普 区 次 之 ,地 中 海区 
最 少 。 而 且 开 普 区 最 原始 的 属 也 在 东亚 有 代表 ,地 中 海区 的 原始 属 Cam panda. 在 东亚 也 
有 多 个 类 型 。 因 此 可 以 得 出 结论 ， 东 亚 是 桔梗 科 的 原始 类 型 的 分 布 中 心 。 

关于 桔梗 科 的 原始 类 群 ,不 仅 我 们 ( 洪 德 元 等 ，1991; 洪 德 元 , 1984) 认为 Cyanan- 
thus, Codonopsis 等 是 原始 的 属 ,，Thulin (1975), Dunbar (1975) ,Takhtajan (1987), 
Lammers (1992) 也 认为 这 两 个 属 是 最 原始 的 ; Cosner et al. (1994) 也 赞同 这 种 意见 。 总 
之 ,我 们 关于 性 状 演化 趋势 的 推论 和 各 属 的 性 状 原始 指数 应 该 是 基本 上 可 信 的 。 

仔细 分 析 表 3 可 以 知道 ,各 属 在 性 状 原始 指数 上 的 差异 主要 是 由 子 房 . 果 实 、 花 粉 形 
态 和 染色 体 4 个 性 状 所 决定 的 .正如 前 面 所 阐述 的 ,这 4 个 性 状 的 演化 趋势 既是 由 外 类 群 
的 分 析 中 推导 出 来 的 ,也 是 符合 一 般 学 者 接受 的 性 状 演化 原则 的 。 东 亚 的 一 些 属 具有 的 
性 状 ,如 子 房 上 位 , 半 下 位 , 萧 果 顶 端 (上 位 部 分 ) 车 裂 ,花粉 具 长 沟 或 孔 沟 ,外壁 有 小 穿 
孔 , 具 细 网 状 纹饰 ,染色 体 基 数 较 低 ,x 一 7,8 和 9, 且 为 二 倍 体 . 这 些 是 原始 的 性 状 状 
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Table 3 Character primitiveness index for each character state 
























































filaments ovary 

dilat- a anther| posi- [s] 

ation |entum tion humbe: 
Cyananthus 5 5 3 5 5 5 5 5 5 5 5 3 5 5 
Leptocodon 4 5 3 5 5 5 5 5 5 5 5 5 4 3 
Codonopsis 5 5 3 5 5 5 5 5 5 3 5 5 3 3 
Plat ycodon 5 5 5 5 5 5 5 5 5 3 5 2 5 
Campanumoea 4 3 3 5 5 5 5 5 5 5 5 1 5 
Cyclocodon 5 3 5 5 3 5 5 5 5 3 5 5 1 5 
Echinocodon 5 5 5 5 3 5 5 4 5 3 3 5 2 5 
Peracar pa 5 5 3 5 5 5 5 5 5 3 3 5 1 3 
Homocodon 3 5 2 5 3 5 5 5 5 3 3 5 1 3 
Adenophora 5 5 5 5 5 5 5 5 5 3 3 5 1 3 

the above genera are endemic to or mainly in E. Asiatic region 

Ostrowskia 5 1 5 3 5 3 5 3 5 3 3 5 1 4 
Zeugandra 5 5 3 5 3 5 5 5 1 3 3 5 1 3 





endemic to Irano-Turanian region 
Wahlenbergia 5 5 5 5 5 5 5 5 5 3 3 5 2 5 




















































































































Microcodon 3 5 5 5 5 5 5 5 5 2 5 
Merciera 1 5 3 5 5 5 5 5 5 5 1 1 
Theilera 
Gunillaea 3 5 3 5 3 5 5 5 5 5 5 5 1 2 
Namacodon 3 5 3 5 5 5 5 5 5 3 3 5 1 3 
Prismatocar pus 3 5 5 5 5 5 5 5 5 3 5 1 2 
Roella 1 5 3 5 5 5 5 5 5 3 5 1 2 
Siphocodon 3 5 5 5 5 5 5 5 H 5 1 3 
Rhigiophyllum_ 3 3 3 5 5 5 5 5 3 5 1 3 
Crateroca psa 4 5 3 5 5 5 5 5 5 3 5 1 3 
Treichelia 3 5 3 5 5 5 5 5 5 3 5 1 2 
endemic to or also in Cape region, except for Gunillaea and Namacodon 
Canarina 4 4 3 3 5 3 5 3 5 3 5 1 3 
disjunct in E. Africa and Madeira Is. 
Heterochaema — 3 5 5 5 5 5 5 5 5 3 5 1 3 
Berenice 3 5 5 5 5 5 3 5 3 5 1 
Nesocodon 3 5 3 5 5 5 5 5 3 3 3 5 1 3 
endemic to Canaria Is. 
Jasione 5 5 3 5 5 5 3 5 5 3 3 3 1 2 
Campanula 5 5 5 5 5 5 5 5 5 3 3 5 1 5 
Symphyandra 5 5 5 5 3 5 5 5 5 3 3 5 1 3 
Mindium 3 5 5 3 3 3 3 3 5 3 5 1 3 
Edraianthus 5 5 3 5 5 5 5 5 5 3 3 5 1 3 
Asyneuma 5 5 5 5 5 5 3 5 5 3 5 1 3 
Phyteuma 5 5 3 5 5 5 2 5 5 3 3 5 1 5 
Petromarula 5 5 5 5 5 5 3 5 5 3 5 1 3 
Trachelium 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 1 3 
Legousia 3 5 5 5 5 5 3 5 5 3 5 5 1 3 
Physoplexis 5 5 3 5 5 5 1 5 5 5 5 5 1 2 
Feeria 
endemic to or mainly in Mediterranean region 
Azorina 3 $ 5 5 5 5 5 5 5 3 5 5 1 3 
Musschia 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 1 5 
endemic to Macronesia 
Githopsis 3 5 4 5 5 5 5 5 5 5 5 5 1 3 
Triodanis 3 5 3 5 5 3 5 5 3 5 t 3 5 
Heterocodon 3 5 2 5 3 5 5 5 5 3 5 1 





endemic to N. America 
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and for each genus in the Campanulaceae 





pollen 


chromosomes 


























character 

























































































































































































inu- - i le E. itiveness 

we meme mmm] em 
5 5 5 5 5 3 5 5 5 5 5 5 124/26=4. 79 
3 5 5 5 5 3 5 4 5 5 109/244. 54 
5 5 5 5 5 5 5 5 3 5 4 5 119/26=4. 58 
5 5 5 5 3 3 4 2 3 3 3 5 107/25=4. 28 
5 5 3 5 5 3 4 2 3 3 4 5 103/25=4. 12 
5 5 3 5 5 3 3 2 3 3 3 5 105/26—4. 04 
5 5 5 5 3 $ 4 2 3 3 4 5 105/26--4. 04 
5 $ 3 5 5 3 2 2 3 3 3 97/25=3. 88 
5 5 3 5 5 5 2 2 3 3 92/24= 3. 83 
1 5 1 5 5 3 2 2 3 3 1 3 94/26=3 » 62 
5 5 1 5 b 3 4 5 1 3 84/24=3. 50 
5 5 1 5 3 
5 5 5 5 5 5 2 3 3 5 5 5 116/26 =4. 46 
5 5 ‘5 3 5 3 2 3 3 3 92/22=4. 18 

2 3 5 5 2 3 3 3 72/21—3. 43 
ee ee sem SEM NEUE 

5 5 3 5 5 2 2 3 3 3 5 98/25=3. 92 
5 5 1 5 3 1 1 3 3 3 86/24—3. 58 
5 5 1 5 5 3 2 3 5 5 1 3 97/25=3. 88 
5 5 1 5 3 2 3 3 3 80/22=3. 64 
5 3 1 3 4 3 2 2 3 3 77/25 = 3. 50 
5 5 1 5 2 2 3 3 72/20—3. 60 
5 5 1 5 4 
5 5 1 5 4 
5 5 3 5 5 5 3 4 5 5 1 3 96/25= 3. 84 
3 5 5 5 4 2 2 3 3 87/22—3. 95 
5 5 5 5 5 2 2 3 3 93/23—4. 04 
3 5 5 5 5 3 1 3 84/22= 3. 82 
5 5 5 5 5 3 2 2 3 3 5 5 101/26=3. 88 
5 5 1 5 5 3 2 2 3 3 5 5 106/26— 4. 08 
5 5 1 5 5 3 2 2 3 3 1 3 96/26—3. 69 
5 5 1 5 3 3 2 2 3 3 5 3 80/25 == 3. 20 
5 5 3 5 3 1 2 2 3 3 4 3 97/26=3. 73 
5 5 1 5 4 3 2 2 3 3 4 3 
5 5 1 5 5 2 2 3 3 2 5 
5 5 1 5 3 3 “2 2 3 3 1 3 
5 5 1 5 5 3 2 2 3 3 1 3 97/25= 3. 88 
5 5 1 5 3 3 2 2 3 3 2 5 97/26= 3. 
5 5 1 5 5 3 2 2 3 3 1 3 95/26 =3. 65 
1 5 1 5 1 2 3 3 3 84/23= 3. 65 
5 5 1 5 3 i 2 3 5 5 4 3 103/25= 4.12 
5 5 1 5 4 3 1 2 3 2 3 5 100/26= 3. 85 
5 5 1 5 3 1 2 A 3 3 '19/22—3- 59 
5 5 1 5 4 3 2 2 3 3 83/23=3. 61 
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AS 0 FAIR» 这 些 原始 的 性 状 状态 并 不 同时 出 现 于 开 普 区 和 地 中 海区 中 .而且 这 两 个 区 的 花 
粉 全 为 具 孔 类 型 。 从 上 面 的 分 析 可 知 ， 除 Berenice, Heterochaenia, Microcodon, Musschia, 
Wahlenbergia 和 Campanula 外 ,原始 和 比较 原始 的 属 都 集中 在 东亚 。 而 且 后 两 个 属 分 别 
广 布 于 南北 半球 ,它们 本 身 强烈 分 化 , 既 有 相当 原始 的 性 状 , 又 有 很 特 化 的 性 状 . 开 普 区 只 
有 一 个 比较 原始 而 特有 的 属 一 一 Microcodon。 在 地 中 海区 ,这 样 的 属 一 个 也 没有 ; 除 广 布 
的 Cam panula 外 ,都 是 相当 特 化 或 非常 特 化 的 属 。 

根据 表 3 的 数据 和 上 面 的 分 析 , 我 们 有 理由 认为 ,东亚 是 桔梗 科 原 始 类 型 的 中 心 ,而 
开 普 区 和 地 中 海区 则 是 次 生 分 化 中 心 。 

在 三 个 中 心 之 外 , 马 斯 克 林 群 岛 特 有 的 3 个 属 也 具有 较 高 的 性 状 原始 指数 ,尤其 是 
Berenice 和 Heterochaenia。 这 主要 是 因为 它们 的 花序 , 特别 是 果实 仍然 保留 着 原始 的 状 
态 。 马 德 拉 群岛 特有 的 Musschia 也 具有 颇 高 的 性 状 原始 指数 一 一 4. 12, 它 除了 子 房 下 位 ， 
果实 在 侧面 肋 间 横 裂 外 ,许多 性 状 仍然 保留 着 相当 原始 的 状态 。 在 北美 ,3 个 特有 属 ， 
Githopsis, Triodanis 和 Heterocodon， 都 是 相当 进化 或 非常 进化 的 。 伊朗 - 土 兰 区 特有 的 两 
个 属 ,Ostrowskia 和 Zeugandra 也 是 很 特 化 的 。Ostrowskia 虽然 花粉 还 保留 着 多 短 沟 的 特 
点 (花粉 进化 中 的 一 个 过 渡 状 态 ) ,但 花 基 数 (7), 侧面 孔 裂 的 果实 和 带 训 的 花粉 ,染色 体 
基数 x= 17 都 说 明 它 是 高 度 特 化 的 。 

4 讨 论 
41 从 分 布 格局 看 桔梗 科 的 古老 性 

分 析 桔梗 科 的 分 布 格局 ， 可 归纳 出 三 个 特点 ; (1) 全 科 44 个 属 中 有 21 个 为 狭 域 特 有 
属 , 星 散 分 布 在 旧 大 陆 各 地 印度 洋 和 大 西洋 东部 岛屿 。(2) 桔梗 科 三 个 属 的 多 度 中 心 ， 
即 东 亚 区 , 开 普 区 和 地 中 海区 ,也 是 三 个 多 样 性 中 心 , 两 个 在 北半球 ,一 个 在 南半球 。 
〈3) 昌 然 东 亚 区 是 原始 类 型 中 心 , 但 南半球 不 仅 有 4 个 亚 类 型 , 而 且 也 有 一 些 相对 原始 
的 属 ， 开 普 区 的 Microcodon, Bikini hn K Sip ve KR SH Berenice, Heterochaenia 和 
Nesocodon。 此 外 ， 大 西洋 东部 马 德 拉 群 岛 有 相当 原始 的 属 Musschia。 可 见 世 界 各 地 都 有 
相对 原始 的 属 。 更 有 进 之 ， 相 当 原 始 的 属 , Wahlenbergia 虽然 在 东亚 区 .地 中 海区 和 环北 
方 区 的 欧洲 也 有 代表 , 但 它们 都 是 广 布 , 比 较 进 化 的 种 。 有 理由 说 , Wahlenbergia 及 其 近 
缘 的 属 是 在 南半球 分 化 发 展 起 来 的 。 mH Wahlenbergia 间断 分 布 于 非洲 ,澳洲 和 南美 洲 。 
桔梗 科 的 这 种 分 布 格局 的 形成 显然 不 能 用 北半球 类 型 近期 内 向 南半球 迁移 、 定 居 、 进 而 分 
化 来 解释 ,更 不 能 用 反方 向 来 解释 ,大 概 也 不 能 用 远 距 离 传播 来 解释 。 大 概 只 能 解释 为 昔 
日 陆地 相连 的 产物 ， 因 为 桔梗 科 中 比较 原始 的 类 群生 长 于 山地 ,上 述 5 个 属 都 为 灌木 , 它 
们 也 和 Wahlenbergia 一 样 , 均 没有 被 风 、 海 水 和 乌 类 远 距 离 传 播 的 机 制 。 

42 东亚 区 是 原始 类 型 的 分 化 中 心 

上 面 我 们 已 经 指出 ,东亚 是 原始 类 型 的 分 布 中 心 。 那 么 ,这 些 原始 类 型 是 就 地 分 化 发 
展 的 , 还 是 在 别处 起 源 而 后 迁 人 东亚 的 呢 ? 也 就 是 说 ,东亚 是 否 仅仅 是 原始 类 型 的 保留 中 
心 呢 ? 第 一 , 性 状 原始 指数 最 高 的 几 个 属 ( Cyananthus, Leptocodon , Codonopsis, Platy- 
codon) 全 在 东亚 ,仅仅 个 别 种 延伸 至 邻近 地 区 。 第 二 , 这 些 原 始 的 属 彼 此 有 密切 的 亲缘 关 
系 。Cyananthus 属 分 布 于 喜马拉雅 山区 和 横断 山区 ,是 典型 的 中 国 -喜马拉雅 区 系 成 份 。 
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如 前 所 说 , 它 的 性 状 原始 指数 是 最 高 的 ; 它 的 子 房 仍然 上 位 ， 看 来 是 很 独特 .很 孤立 的 属 。 
其 实 不然 , 与 Cyananthus 几乎 同 域 分 布 的 Leptocodon 子 房 仅仅 稍稍 下 位 ,上 位 部 分 远 远 
大 于 下 位 部 分 ,花粉 形态 和 种 子 形态 也 十 分 相似 。 两 属 之 间 的 显著 差异 是 前 者 花药 粘 合成 
简 ; 后 者 有 5 个 与 雄花 互生 的 腺 体 。 与 它们 同 域 但 分 布 更 广 的 Codonopsis 的 子 房 仍 然 只 是 
半 下 位 ， 有 的 种 对 花冠 而 言 是 半 下 位 ,对 花 苯 而 言 还 仍然 是 上 位 ,如 C. tangshen。 
Codonopsis 以 没有 腺 体 、 子 房 半 下 位 ,柱头 裂片 宽 与 Leptocodon 有 别 ,以 子 房 半 下 位 ， 花 
药 分 离 和 柱头 裂片 宽 有 别 于 Cyananthus。 它 的 染色 体 基数 x 二 8, 是 x 一 7 以 非 整 倍 性 上 升 
的 结果 。Campanumoea 和 Cyclocodon 也 表现 出 和 Codonopsis 的 亲缘 关系 ， 它们 甚至 被 
Tuyn( 1960) 归并 至 Codonopsis *P.. Cam panumoea javanica If] x=8, Cyclocodon celebica 的 
x 一 9, 可 以 看 作 是 x=8 进一步 上 升 的 结果 。 我 们 很 难 想象 这 样 一 群 亲缘 关系 密切 的 属 ， 
是 在 不 同 地 方 起 源 后 ,由 于 古 地理 等 原因 向 东亚 迁移 .汇集 的 结果 。 合 理 的 解释 自然 是 , 它 
们 是 在 东亚 分 化 ,发展 起 来 的 。 第 三 , 在 第 一 节 中 已 经 指出 (图 2), 东亚 的 13 个 属 有 12 
个 出 现 于 中 国 西南 部 , 即 云 南 东部 和 北部 ,四 川西 南部 和 贵州 西南 部 。 这 就 是 康 演 古 陆 的 
所 在 地 。 康 演 古 陆 自古 生 代 以 来 ,一 直 是 一 块 相 对 稳定 的 陆地 ,只 是 喜马拉雅 造山 运动 的 
影响 有 所 抬升 (吴征 链 等 ,1983)。 这 一 古 陆 为 桔梗 科 原 始 类 型 的 分 化 发 展 提供 了 地 理 背 
景 。 
4.3 ”桔梗 科 的 起 源 时 间 和 起 源 地 

前 面 我 们 已 经 论证 了 桔梗 科 的 古老 性 ,三 个 中 心 的 分 布 格局 (图 2), 一 些 比较 原始 
的 类 型 为 马 斯 克 林 群 岛 和 马 德 拉 群岛 所 特有 (图 1) AR Wahlenbergia 在 南半球 三 个 大 
陆 的 间断 分 布 ,都 只 能 使 我 们 推 想 ,桔梗 科 一 些 原始 类 群 分 化 和 迁移 的 时 间 不 会 晚 于 白 亚 
纪 未 期 ， 因 为 在 旱 白 垩 纪 和 晚 白 垩 纪 过 渡 期 (9500 万 年 前 ) ,南美 大 陆 开 始 脱离 非洲 , 到 
白垩 纪 末 期 (6500 万 年 前 ) ,南美 已 远离 非洲 (Hamilton,1983)。 那 时 即便 亚洲 与 非洲 可 以 
通过 古 地 中 海 的 陆桥 相通 ,非洲 和 南美 的 联系 也 已 经 中 断 。 自 然 , 桔梗 科 起 源 的 时 间 就 
更 早 了 。 

关于 桔梗 科 的 起 源 地 的 推论 就 更 难 了 .我们 在 前 面 说 过 东亚 是 桔梗 科 原 始 类 型 分 化 、 
发 展 的 地 区 , 但 不 等 于 说 , 那里 就 是 桔梗 科 的 起 源 地 。 桔 梗 科 的 外 类 群 Polemoniaceae 如 
今 主 要 分 布 于 美洲 ;与 桔梗 科 亲 缘 关 系 密切 ,但 可 能 比 桔梗 科 特 化 的 Cyphiaceae ERER 
侧 对 称 ) 有 5 NIB. Cyphia 分 布 于 非洲 ; Cyphocarpus 分 布 于 智利 ; Nemacladus 分 布 于 
北美 西南 部 ; Parishella 为 加 里 福利 亚 所 特有 ; Pseudonemacladus 局 限于 墨西哥 中 部 。 正 
是 Parishella 的 花粉 形态 非常 类 似 于 桔梗 科 Cyananthus 群 的 花粉 形态 。 根 据 这 样 的 事实 ， 
目前 要 推论 桔梗 科 的 起 源 地 几乎 是 不 现实 的 。 


参考 文献 


BGT. 1984. HBR 一 -桔梗 科 一 新 属 及 其 系统 位 置 ， 植物 分 类 学 报 , 22 (3) :181 一 184 
洪 德 元 , AW. 1991. 蓝 钟 花 属 的 系统 学 研究 . 植物 分 类 学 报 ，29 (1) : 25 一 51 
GEB. 王 荷 生 ，1983， 中国 自然 地 理 : 植物 地 理 (上册 北京 : 科学 出 版 社 


Avetisjan E M. 1967. Pollen morphology of the family Campanulaceae and its related families (Spheno- 




















cleaceae, Lobeliaceae. Cyphiaceae) in relation to its systematics and phylogeny. Florairastitel, nost 
armyanskoy SSP. Trudy Botaniczeskogo Instituta. 16:5~41. Erevan 


536 植 物 分 类 学 R 33 卷 





Avetisjan E M. 1986. Palynomorphology of the families Campanulaceae. Sphenocleaceae and Pentaphrag- 
mataceae. Bot Zurn. 71(8): 1003~1010 

Cosner M E. Jansen R K and Lammers T G. 1994. Phylogenetic relationships in the Campanulaceae based 
on rbci sequences. P1 Syst Evol. 190:79~95 

Dahlgren G. 1989: An updated angiosperm classification. Bot J Linn Soc. 100:197~ 203 

Dahlgren R M T, 1983. General aspects of angiosperm evolution and macrosystematics. Nord J Bot. 3: 
119—149 

Dunbar A, 1975. On pollen of Campanulaceae and related families with special reference to the surface ul- 
trastructure. I. Campanulaceae subfam. Campanuloideae. Bot Notiser, 128:102— 118 

Dunbar A. 1984. Pollen morphology in Campanulaceae. Nord J Bot. 4: 1~19 

Erdtman G. 1952: Pollen Morphology and Plant Taxonomy. Angiosperms. Stockholm 

Fedorov A A, 1957. Campanulaceae. In: Kom ed. Fl. USSR. Vol 24. Mosqua & Leningrad: Edit Acad 
Sci URSS, 126—450 

Hamilton W. 1983. Cretaceous and Cenozoic history of the northern continents. Ann Missouri Bot Gard, 
70 (35 :440—458 

Hedberg ©, 1961. Monograph of the genus Canarina L. (Campanulaceae) . Svensk Bot Tidskr. 55:16~ 
62 

Hong D Y. 1984. Taxonomy and evolution of the Veroniceae (Scrophulariaceae) with special reference to 
palynology. Opera Botanica. 75:1~60 

Kolakovsky A A. 1986. Carpology of the Campanulaceae and problems in their taxonomy. Bot Zurn, 71 
(9) :1155— 1166 

Kolakovsky A A, 1987. System of the Campanulaceae family from the Old World. Bot Zurn, 72 (2) :1572 
71579 

Lammers T G. 1992. Circumpscription and phylogeny of the Campanulales. Ann Missour Bot Gard, 79 
(2) :388 一 413 

Raven P H. 1975. The bases of angiosperm phylogeny: Cytology. Ann Missouri Bot Gard. 62:724~764 

Schonland S. 1889. Campanulaceae. In Engler A & Prantl K eds, Die Naturlichen Pflanzenfamilien, 
Leipzig: Verlag von Wilhelm Engelmann, 4(5) :40~70 

Takhatajan A, 1959. Die Evolution der Angiospermen. Jena 

. Takhatajan A, 1987. System Magnoliophytorum. Leninopli: Officina editoria «Nauka» 

Thulin M, 1974. Gunillaea and Namacodon, two new genera of Campanulaceae in Africa, Bot Notiser, 
127: 165~182 a 

Thulin M. 1975. The genus Wahlenbergia s. lat. (Campanulaceae) in tropical Africa and Madagascar. Ac- 
ta Univ Upsal Symb Bot Upsal, 21 (1): 1~223. Stockholm: Almqvist & Wiksell International 

Tuyn P. 1960. Campanulaceae (in part). In: Steenis C G G J von ed. F1 Males ser 1, 6:107~141. 


